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単独固着型ツリガネムシの形態的
特徴とその固着分布
堀上英紀
石井圭一
序論
ツリガネムシ（し｡７世ｉｃｅ“α）は幼生時に後部繊毛を持ち水中を自由遊泳するが，
やがて水中の固形物表面に接着して繊毛を失ない，柄を形成して成体となる変態性
固着繊毛虫としてポピュラーな原生動物である。現在約９０種が知られているが、
これらのうちで極めてコンパクトな固着集団を形成するものがあることは古くから
知られている（文献－１）。この集団固着過程の詳細と集団の分布解析については
すでに一部を報告した（文献－２）。
一方，まったく集団を形成せず，常に単独で固着するツリガネムシがいることが
判明した（文献－３）。この単独固着性は集団固着性と同様にツリガネムシの種に
関する特性で，単独固着種はどのような実験条件下でも集団を形成せず，形態学的
にも集団固着種と異なる共通性を持ち，増殖に伴なう変態行動や生息環境などにも興
味ある相違点が見い出された。単独固着の分布様式の解析とともに，これらの諸点
について報告する。
材料および方法
諏訪市の池で採集した単独固着PWC.（未同定)を主として実験材料に用いた。実
験にはGiese（１９７３）のStandardbalancedsaltsolution（ＳＢＳ）：ＮａＣｌ・
Ｌ７８ｘ１０－３Ｍ；ＫＣ１，３０８ｘ１０－４Ｍ；ＭｇＣ１２，４.ｌ６ｘ１０－４Ｍ；ＭｇＳＯ４，１．６２ 
×１０６Ｍ；ＣａＣｌ２，６８０×１０－６Ｍを用い，ｐＨは１％ＮａＯＨ液で7.0±０３に調
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整した。マコモ浸出液をｐ過したものを－定量ＳＢＳに加えて培養液とした。実験
容器として２mm格子の付いた直径６cmプラスチック・シャーレ（ConturDiSh,Lux
ScientificCorporation）を使用した。各種ツリガネムシの生息場所の水質調査
のために，250”のポリエチレン製ピンに半量採水し，研究室に持ち帰り指標生物
（文献－４）の調査をおこなった。高等沈水植物はビニール袋に入れて持ち帰った。
ツリガネムシの外形測定は，生体のままニコン倒立顕微鏡（ＭＴＤ）で直接測るか
またはフィルムに撮影して計測した。ツリガネムシの幼生の収集は，マコモ浸出液
を一定時間与えた後，ＳＢＳで数回シャーレを洗浄して放置し，その後遊出した幼
生を集めた。固着分布の測定には，実験シャーレの格子を利用し､各格子内の固着
数を実体双眼顕微鏡（ＳＭＺ，日本光学）下で計数記録した。分布様式の統計的解
析は，主として厳の平均こみあい度（ＭＣ）と平均密度との関係を用いる方法およ
び森下の１５法（文献－５）によった。
結果と考察
単独固着種の形態学的特徴
これまでに採集できた単独固着種の成体（２種）（図－１）は，いずれも一見し
て小型で周ロ部が狭く､壷形を呈しており，朝顔の花のように周口部の広い集団固
着種と外形上の相違があるように思われた。そこで細胞体の周口部の巾（ｐｗ）に対
する体長（ｂｌ）および最大体巾（ｂｗ）の比を求めた結果（図－２），単独固着種の
ｂｌ／ｐｗ値は１８～２４の範囲内にあり、集団固着種は０９～１２であった。また，
ｂｌ／pw値は前者が０９～１５で，後者は０７～０９となり。細胞体の外形に両種
間で明瞭な差のあることがわかった。細胞体の下部より生ずる収縮性の柄について
も，単独固着種の方が細く，短かい（図－－３）ことがわかった。
一方,遊泳幼生については,その体長と後部繊毛環の巾（Ｐｃｗ）との比に特徴が
みられ，単独固着種の外形の方が細長型であった（そのblmcw値は3.2～３．９，
集団固着種では1.3～２３）（図－４）。これらのことから，ツリガネムシでは幼
生，生体ともにその固着型に特有の外形的特徴を持っていることがわかった
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図１集団固着型(Ｇ)および単独固着型（８）の成体と遊泳幼生の外形
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図２両固着型の外形比の比較
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生態学的特徴１その他
採集時にその水系中にみられた水質指標生物（指標原生動物はLiebmannの汚水
生物大系によった）から両固蒜種の生息環境を推測してみた（図－５）。表にみら
れるように単独固着種は主として腐水性の強い水質に適応しているが弱い水質にも
生息できる。集団固着種はいずれも腐水性の弱い水質に生息していて強腐水性には
適しないようである。
図５採集水中の水質指標生物と両固着型との関係
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ミズゴケは嫌石灰植物の典型（文献－６）とされている。Smith（１９５０)によれ
ばチリモは軟水で生育する藻類であり，ランソウや水生高等植物は硬水で生育する
植物であるという。図－５より、単独固着種は軟水・硬水ともに生息でき，集団固
着種は硬水を好むように思われる。
長期間の培養を通じて，Ⅸ｡p・（以後は本種と記す）は集団固着種よりも細菌に
対する耐性が強く，餌の過多による死滅は一度もなかった。集団固着種はいずれも
餌の過多および欠乏で容易に全滅することがしばしばあった。これらのことは，上
述の結果をよく支持している。
餌の欠乏に伴なうシスト形成は，本種と〃.・・〃U､“ａ７Ｚａで観察された。本種で
は直立した柄の先端に球形のシストが栄養の低下などの原因で容易に作られるが，
灰。。'zUa“ａ７ｊａでは柄がよれよれに折れてシストが器底に直かに，しかも他の
シストと互いに接触し合って，ちょうど遊泳幼性の集団固着後の様相を連想させる
のが常であった。しかし，ｙｂｏｏｎひα“ａ７ｄｑにシストを形成させるのは容易ではな
かった。
本種において，２分裂に続く幼生への変態は，集団固着種のように２娘細胞間でほ
ぼ同時におこるのではない。片方の娘細胞が幼生化し柄から遊出した後で，他方が
幼生化を開始するので，かなりの時間的ずれ（遊出するまでに１時間以上ずれる）
がみられた。このため培養シャーレ内での幼生の遊出が同調せず，集団固着種のよ
うに限られた時間内に一斉に幼生が遊出することなく，むしろいつでも遊泳幼生を
観察できた。
増殖に伴なぅ固着個体の遷移
プラスチック・シャーレに適当数の遊泳幼生を移し‘培養に伴なう増殖によって
固着分布（図－６）がどのように変化するか調べた。ラャーレ底の任意の１区画
（２×２mm）を抽出した結果を（図－７）に示す。
集団固着型では同期的細胞分裂の結果,先在する固着個体は一斉に幼生となり，す
べて器底から離脱し，集団遊泳して新たな場所に移転して成体となる。.従って増殖
の都度,それまでの固着分布は完全に御破算になり，新しい分布様式が展開される。
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図６単独固着種ｖ､”・の分布の変遷
直径６cmプラスチソク・シャーレ内の１区画（２×２ｍ）
の分布を３日間連続調査した。
図７し.,p・のシャーレ底の固着分布状態
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本種ではこのような集団固着型と全く異なり，増殖に伴なう各個体の生態はより複
雑で、次の３様式があることがわかった。①２分裂して生じた２娘細胞のうち，１
個体は柄に残存し１日位極にとどまる。もう一方の個体は幼生となって柄から離脱し，
遊泳して器底の新位置に単独で固着する。②２娘細胞とも柄から離れ，各々新たに
固着する。ただし両幼生の遊出が前述のように同時でない点で集団固着種と異なる。
③分裂とは関係なく．固着個体が柄を切り遊泳し,新たな場所に移動する。一般に
①が最も普通で，次いで②であり，③は培養条件が良好な場合は最も少ないようで
ある。
同一培養内でこのような３様式に分かれる理由は現段階では不明であるが，毎分
裂回御破算式と比較して，この様式は分布の均等化により有効な行動と考えられる。
増殖に伴なう個体密度の分布
上記と同様の培養シャーレ内で,各増殖段階で容器底に固着している個体の度数
分布曲線を求めた。シャーレ当たりの総個体数最小418，最大９６２５の間の５増殖
段階の密度で，２×２ｍ方形枠を使用してサンプリングした結果，どの密度段階に
おいてもポアソン分布の傾向を示していることが判明した（図－８）。
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図８種々の個体密度におけるＰＷＣ・のシャーレ内
度数分布曲線
挿入図は総個体４１８の分布パターンを示す。
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さらに，分布の偏りの有無を知るために、各密度段階で上記方形枠をシャーレ当
たり５０区画ずつ任意に抽出し，Ｘ2検定した（図－９）。
図９各種密度における〃.`T０．の分布偏りのＸ２検定
上記同様の野生株のほか，１個の幼生から増殖させた細胞群，および別に多量に培
養した野生株から遊泳幼生のみを抽出し，新たにシャーレに移して一斉に固着させ
たもの，の３種類を材料として使用した。結果は，いずれの密度段階でも５％の有
意水準で分布に偏りがあるとは言えず，また材料による相違もみられなかった。こ
のことから材料の相違と密度の高低にかかわらず，シャーレのどの部域においても，
ほぼ一様に固着することがわかった。
分布の様式
－ 
この固着分布が完全にポアソン分布を示すものか，あるいは各個体間の反発効果
を予想させる均一分布であるかどうかを知るために次の検定,を行なった。厳によ
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れぱ平均こみあい度(ＭＣ＝Ｘ＋Ｓ２/Ｘ－１）と平均密度(Ｘ）との関係は直線回帰
で，ランダム分布の場合はＭＣ軸の切片｡Uは０，勾配βは１となり，均一分布の場
合には－１二α＜０，β二１の直線となる。この関係を利用してツリガネムシの種
々の固着平均密度の場合を検定してみると（図-10）J少なくともＸ三10の密度で
はほぼＭＣ＝xの直線にのり，ポアソン分布に一致することがわかった。しかし平
均密度が10以下の場合にはＭＣ＝又の直線のやや下方にずれる傾向がみられた。比
較のため集団固着型のツリガネムシを用いた固着実験結果を検定すると，Ｘが1.6
の時にＭＣは１３４，３の時に１６３であり，いずれも著しい集中分布をしていること
がわかった。
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図１０平均こみあい度（ＭＣ）と平均密度（Ｘ）からみた
分布の検定
さらに念のため森下の集中度検定法でＩＤを求めてみた（図－１１）。この検定法
ではポアソン分布のときは１６＝１，集中分布で１６＞１，均一分布で１６＜１とな
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る。単独固着型ツリガネムシではＸ二10ではいずれも１６＝１０で完全にランダム
分布であることを示し，Ｘ＜２５ではＩＤは０．８４～０８８でやや均一分布の傾向が
あることを示した。集団固着型では１６値は５４．６と８３．９になり，強い集中分布を
意味している。
図１１集中度検定法ＩＤからみた灰①p・の分布パターン
さて，両検定ともえ＜10では完全にポアソン分布とは言い難い結果となった。ポ
アソン分布の場合にはＳ２/Ｘ＝１，反発効果に起因する完全均一分布ではこの値は
Ｏとなるので,平均密度5以下の場合についてＸに対する８２反の関係をより詳
しく調べてみた（図-12）。グラフから明らかなように野生株をバッチ培養して
みると，密度増加と共に８２/Ｘの値が１より小となり，Ｘが１～３の範囲では，
その値は０５近くまで減少した。これをポアソン分布の理論値と有意差があるかど
うかＸ2検定により調べると，Ｓ２/又値が0.7より小のときには５％の有意水準で明
｜ｘ Ｓ ２ Ｘ ２ １６ 
。［①写五戸。で酉
。［①曰単独固着 ３５０５ ■◆●● １２０８ １２ ００９１ ●■Ｐ● １２０９ １３ ９５０５ ７２０５ ０７７３ 口■■●１１０９ １２ ００５８ ４２２３ ８４６１ ●●□□ ０１３６ １４ ９５０５ ６２０２ ■●●● １６０２ ０ １ １ ８ 1.00 4.00 １１８８１ １５２８．８１ ７８１０ ８８００ ００１１ ４６２１ ８８００ ００１１ 
。［①臼集団固着 1.6 3.0 ２１３．８０８ ４８５．１９０ 256 9.00 ８３．８９ ５４．５８ 
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瞭な有意の差がみられ，その分布は均一化の傾向があると考えられる。またパッチ
培養ではなく，野生株の幼生を新しいシャーレに移して固着させ，その分布状態を
調べても，全く類似の密度範囲で同様の結果が得られた。
しかし，１匹の幼生からバッチ培養によって増殖させた集団では，どの平均密度
においてもほぼポアソン分布となり，均一分布の様相は全くみられなかった。
また，固着している成体に強く水流を吹き付けるような機械的方法によって，人
為的に器底から遊離させ，翌日これらの個体が再固着した後の分布を調べても完全
なポアソン分布となった。
'５ ’ △PedigreedS ▲ｗｉｌｄＳ 
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Ｅｐ①三○←のｏＥｏ－』ロンー◎○二□に
０１ 
Ｄ 
ＣＣ 
【］に
うじ
「】
４ ２３ 
MeanCellNumber／４，mｆ 
図１２低密度時の分布パターンの分析
Ｓ２/叉の値が１．ならばポアソン分布を，０７より小なら
均一分布○s２＝パリアンス，又は平均固着密度。
先着個体の干渉
一
別に培養した幼生を新しいシャーレに順次追加しながら固着させていくと，追加
された幼生はすぐに固着せず長時間遊泳するものが増えることが観察された。そこ
で，新しいシャーレの一部分（４Ｘ５区画）を仕切って，そこでの幼生の固着率を
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調べた。初回に多数の幼生を移し入れ，３０分後に計数すると２０７個体（平均密度
１０．３）が固着していた。ついで，外液を多数の新幼生の入ったものと取り換えて１
時間後に調べると全固着数は255個体（平均密度１２７）で，追加幼生の固着率は
初回を基準にするとその２３％に減少している。そこで再度多数の新幼生の入った
外液と交換して１時間後に計数すると全固着数は３０４個体で，追加幼生の固着率は
先住個体数のほぼ２０％である。これらのことから，先着細胞と後着幼生との間に
なんらかの固着抑制現象があるのではないかと予想できる。
そこで，あらかじめツリガネム
シを一様に固着させたカバーグラ
ス（１８Ｘ18mm）を使用し，これを
新しいシャーレ底の中央に沈めて
固定し，新幼生を追加して数日間
培養し（３日目に外液交換），そ
の間の器底各区画の密度と分布
ＴＲＡＮＳｌＴＩＯＮＯＦＰＯＰＵＬＡＴｌＯＮＤＥＮＳ１ＴＹ 
（ＳＣＥLLS） 
■■ 
2，１ 処上戸】寸、のＪＪ山。」○・ｏｚ
]工n台一の偏りがどう変化するかを調べた（図－１３）。その結果 培養開始
2６１ 後しばらくの間はどの区画も固着
ﾛﾛ■■－丁個体数はぼぽ一様に増加するが，先着母集団（カパーグラス上）の
密度は約30個体/4㎡に達した
時点以後はほとんど増加しなくな
る。この間，母集団地域以外の器
底では密度が増加し続け，数日後
ついに母集団と等しい密度に達し、
器底全域にわたって分布密度はほ
ぼ等しくなる。この密度増加は先
着母集団との距離とは関係なく，
どの区画もほぼ均等であり．先着
￣ 
t曰ZFmTITl-
OＩＯ２２ｍｍ 
ＤＩＳＴＡＮＣＥＦＲＯＭＣＥＮＴＥＲＯＦＤｌＳＨ 
図１３人為的に偏りをつけた分布の変遷
上図から培養初日，４日目，５日目
６日目のシャーレ内区画あたりの平
均密度。最下図中の破線は初日の固
着密度を示す。
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母集団の密度が一時的に低下し，集団外の器底へ移住する“なだれ”現象もみられ
ないようである。
これらの結果から．先着母集団地域（カパークラス上）はそれ以外の器底地域に
比較して確かに固着率が低いと言えよう。しかし，もし幼生の固着率に先着成体が
なんらかの干渉をしているなら，またその抑制要因が化学物質によるものと仮定す
るなら，先着集団に隣接する区画と離れた区画とで固着率に相違があるはずである。
固着率におよぼす餌の影響
上記矛盾を説明できる要因として．ツリガネムシは餌の多量にある地域に集まる
化学走性を示すのではないかと想像した。この作業仮説を証明するために，洗浄し
たカバーグラスと，培養液中に数日間沈めておいてツリガネムシの餌となる細菌を
表面に付着させたカパークラスとに対する幼生の固請率を調べた（図-14）。両カ
バーグラスを新しいシャーレ内に沈め幼生を追加してその固着状態をみると清浄カ
ヘ
バーグラスは器底地域とほぼ同率（５６．２％）の固着率を示した。一方細菌の付着し
たカバーグラスの固着率は95.4％で，投入した幼生のほとんどすべてがこのカバー
クラス上に固着したことになる。
SETTLEMENTRATIOhQOFSTELOTROCHS 
ＯＮＳＵＢＳＴＲＡＴＵＭ 
coveredbybpcleriq cｌｅｐｎｓｕｂｓ１ｒＤＩｕｍ 
Ｂ Ａ 
図１４幼生の固着率におよぼす餌の影響
Ａ・洗浄カパークラス、Ｂ・餌細菌を
付着させたカバークラス。
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このような圧倒的高固着率を引き起こす要因に餌となる細菌がなりうることから，
前項の実験では先着母集団のカバーグラス上に多量に含まれる細菌の固着促進効果
によって，先着母集団の新幼生固着抑制効果がかなり相殺されて結果がでているも
のと考えてよさそうである。しかし現段階では，この抑制効果が化学的`情報によっ
て仲介されているのか，物理的情報によるのか全く不明である。単細胞動物にみ
られるこの現象は高等動物における“なわばり，'現象の起原を暗示するものと考え
ることはできないであろうか。
昆種ソーリガネムン混合培養の効果
単独固着型のツリガネムシ幼生の固着が集団固着型個体の存在によって，どのよ
うな影響をうけるか，後者を培養したシャーレ内に前者の幼生を投入して混合培養
を試みた。通常両者は生息する水質を異にするが、両種混合状態でもしばらくは共
存することがわかった。この間どちらも別個に培養した場合と同様に固着分布して，
単独型の個体が集団型の集団内に混在したり，集団型のものが集団を解除して単独
型に混合したりすることは全くみられなかった。
つまり，それぞれの種に特有の固着分布型を独立に維持し続け，固着型を異にす
れば分布に関する共通の'情報をもっていないらしい。結局このような機序がそれぞ
れの種の棲み分けを可能にしていると考えられる。
要約
1．単独固着種（２種）が採集でき，それらの外形の共通特徴を集団固着種（４
種）のものと比較した結果，細胞の外形と固着型との間に密接な関連のあることが
判明した。つまり。前者は後者よりも成体の周口部巾が体巾錆よび体長に比して狭
い。それらの幼生にも類似の傾向がみられた。
2．単独固着種の生息環境は，主として強腐水性であり，餌の細菌の過多や欠乏に
対して集団固着種よりもはるかに高耐性であった。
３．本種では，増殖に伴なう幼生化は，集団固着種のように両娘細胞同時に変態す
るのではなく，片方のみが幼生化し遊出するか，又はその後残りの娘細胞も遅れて
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遊泳幼生となる。
４．本種の野生株をバッチ培蕊して，その固着分布を検定した。区画当りの平均個
体数が10以上の時にはポアソン分布を示したが'１～３の範囲で侭均一化の傾向が
みられた。また，野生株の幼生を新しいシャーレに移した時の固着分布にも類似の
密度範囲で．同様な結果が得られ】に｡
５．新シャーレに，本種の幼生を順次追加しながら固着させていくと，追加幼生の
固着率が次第に低下した。このことから先着細胞と後着幼生との間になんらかの固
着抑制現象が予想された。
６．ツリガネムシを一様に固着させたカバーグラスを新シャーレ中央に固定し０新
幼生を追加して数日間培養した結果Ｊ先住母集団以外の器底ではどこもほぼ均等に
密度増加がみられ数日後ついに母集団とほぼ等密度になった。つまり母集団地域外
では固着抑制現象がみられなかった。
７．清浄したカバーグラスよりも，解となるバクテリアの付着したカパーグラスに
対する幼生の固着率の方が圧倒的に高く，餌の固着促進効果が明らかになった。
８．両固着型ツリガネムシの混合培養-では，単独固藩型の種が集団内に混在したり，
集団固着型のものが集団を解除して，単独型の種と混合し・たりすることばなかった。
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